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(中 国 科学院 心 理 研究 所 ， 心 理 健康 院 重 点 实验 室 ， 北 京 100101) (中 国 科 学 院 大 学 心理 学 


摘要 在 探索 时 


系 ， 北 京 100049) 
距 知觉 的 脑 机 制 的 过 程 ! 


相对 于 人 类 被 试 相关 研究 ， 动 物 研究 可 以 提供 较 


多 的 药理 学 、 分 子 生 物 学 、 单 个 神经 元 电 生 理学 以 及 光 遗 传 等 方面 的 研究 证 据 。 目 前 较为 常 


同 的 研究 需求 ， 


神经 机 制 研 究 进 展 ， 则 在 为 深入 探索 上 
关键 词 时 距 知 觉 ， 动 物 研 究 ， 实 验 范 式 ; 神经 机 种 


1 引言 


时 间 知 觉 是 对 个 体 4 


用 的 时 距 知 觉 动物 研究 范式 包括 时 间 二 分 法 、 峰值 间隔 法 以 及 低 比 率 差别 强化 法 等 。 根据 不 


动物 研究 的 范式 常会 


行 调整 。 对 时 距 知觉 的 动物 研究 的 探讨 将 基于 两 方面 


展开 : (1) 常用 的 时 距 知 觉 动 物 研 究 范 式 的 介绍 及 比较 ; (2) 基于 动物 研究 范式 的 时 距 知 觉 


寺 间 知觉 的 心理 学 相关 研究 提供 参考 。 
;时间 知 觉 


E 存 必 不 可 少 的 一 种 感知 能 力 , 其 中 对 于 数 百 毫秒 到 数 分 钟 的 时 间 感 


知 更 多 的 参与 了 生活 中 的 各 种 行为 Buhusi & Meck, 2005)， 通 常 将 对 于 这 个 范围 的 时 间 知 觉 
称 为 时 距 知觉 (Interval timing)。 除 了 以 人 类 为 被 试 的 研究 ， 还 有 许多 研究 者 以 多 种 类 型 的 动 


物 为 实验 对 象 开展 过 时 


EE 知觉 相关 的 科学 研究 。 自 上 世纪 60 年 代 起 ， 开 始 涌现 出 大 量 的 实 


验 研究 以 探讨 动物 对 时 距 的 感知 , 包括 时 间 二 分 任务 (Temporal Bisection task) (Kamada & 
Hata, 2018; A. Stubbs, 1968)、 峰 值 间 隔 法 (Peak-interval procedure, PI) (Roberts, 1981) 和 低 比 率 
差别 强化 法 (differential reinforcement of low rates, DRL) (Sidman, 1956) 等 。 这 些 实验 范式 与 
人 类 研究 中 常用 的 时 间 二 分 任务 和 产生 式 法 在 原理 上 往往 有 共通 之 处 , 但 是 由 于 动物 无 法 进 


行 口头 报告 以 及 通过 按键 输 昌 


8 行为， 所 以 其 完成 实验 任务 之 前 往往 需要 通过 强化 


(reinforcement) 来 习 得 相应 的 行为 操作 ， 例 如 用 食物 或 者 水 来 训练 大 鼠 通 过 按压 杠杆 或 者 臭 


触 等 行为 来 输 H 


与 人 类 研究 相 比 较 ， Bh Yh 


其 对 于 时 距 的 感知 。 


究 具 有 一 些 不 可 蔡 代 的 优势 。 一 方面 ， 出 于 伦理 学 考量 ， 人 


类 研究 中 的 一 些 药理 学 的 研究 会 受到 限制 , 更 难以 开展 侵入 性 的 神经 元 记录 研究 。 而 在 动物 


研究 中 ,在 符合 伦理 要 求 的 条 伯 
及 光 遗 传 等 神经 生 开 


例如 , 通过 动物 的 特定 脑 区 埋 置 电极 ， 


活动 ， 研 究 者 们 发 现 了 一 种 较为 独特 的 神经 活动 类 型 ， 表 现 为 在 计时 过 程 中 ， 神 经 元 呈现 上 
升 或 下 降 的 斜坡 式 活动 (ramping activity)， 提 示 此 神经 元 可 能 参与 计时 加 工 (Wittmann, 2013)。 


= 


F 下， 可 以 通过 神经 药理 学 、 分 子 生物 学 、 单 个 神经 元 记录 以 
学 研究 手段 探索 特定 的 脑 区 、 递 质 以 及 更 为 精确 的 神经 元 、 分 子 机 制 。 


= 


同步 记录 其 在 执行 时 距 知 觉 研究 范式 过 程 中 的 神经 元 


该 现象 在 多 个 物种 多 个 脑 区 都 有 发 现 ， 包 括 猕 猴 的 后 顶 叶 皮层 (Leon & Shadlen, 2003) 以 及 大 
鼠 的 内 侧 额 叶 皮质 (Parker, Chen, Kingyon, Cavanagh, & Narayanan, 2014) 等 。 此 类 神经 元 活动 
的 发 现 支 持 了 一 些 基 于 前 期 人 类 研究 结果 的 神经 整合 模型 (Wittmann, 2013)， 也 因此 成 为 揭 
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较为 明显 的 症状 ， 难 


判 的 重要 依据 。 另 一 方面 , 在 临床 研究 中 ， 患 者 在 就 医 时 往往 已 经 出 现 
以 从 疾病 发 展 早期 开始 进行 纵向 观察。 在 动物 研究 中 ， 可 以 建立 神经 精 
神 类 疾病 的 模型 ， 以 探索 疾病 发 生发 展 过 程 中 时 距 知 觉 的 变化 。 例如 亨廷顿 疾病 的 转基因 


pd 


鼠 研 究 证 实 了 时 距 知 觉 可 以 在 亨廷顿 疾病 症状 出 现 之 前 就 发 生 改 变 (Orduna, Garcia, Menez, 
Hong, & Bouzas, 2008)。 综 上 所 述 ， 以 动物 为 研究 对 象 开展 的 时 距 知 觉 研 究 可 以 成 为 人 类 研 
有 助 于 深入 揭示 时 距 知 觉 的 认 知 功能 和 脑 机 制 。 本 综述 将 首先 对 常用 的 时 距 


究 的 有 力 补 充 ， 
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知觉 动物 实验 范式 进行 总 结 , 探讨 其 在 时 距 知 觉 研究 中 的 应 用 ; 随后 会 对 基于 这 些 动物 时 距 
知觉 研究 范式 的 神经 机 制 研究 进展 进行 介绍 ， 以 期 为 未 来 时 距 知觉 的 心理 学 研究 提供 参考 。 
2. 时 距 知 觉 的 动物 研究 范式 
2.1 时 间 二 分 任务 (Temporal Bisection task) 

人 类 研究 中 , 时 间 三 分 任务 是 一 种 非常 常用 的 时 距 知 觉 研 究 范式 。 该 范式 通常 是 先 癌 被 
试 呈现 一 个 标准 “长 ”时 距 刺 激 和 一 个 标准 “ 短 ” 时 距 刺 激 (图片 或 声音 等 )， 并 且 要 求 被 
试 记 住 这 两 个 标准 时 距 ; 之 后 让 被 斌 判断 呈现 的 标准 时 距 是 短 还 是 长 ; 被 试 判断 正确 后 ， 实 
验 将 呈现 标准 时 距 和 一 系列 中 间 时 距 的 刺激 ,让 被 斌 判断 所 呈现 的 刺激 时 距 更 接近 标准 “长 ” 
时 距 还 是 更 接近 标准 “ 短 ” 时 距 (Grommet, Hemmes, & Brown, 2019)。 动 物 研究 中 ， 该 范式 
的 原理 与 此 相同 。 以 Kamada 和 Hata 在 2018 年 的 一 项 大 鼠 研 究 为 例 ， 研 究 者 首先 需要 通过 
量 的 条 件 化 训练 让 大 鼠 学 会 按压 杠杆 , 每 当 大 鼠 按压 杠杆 时 会 得 到 食物 作为 强化 奖励 ; 之 
后 同样 通过 条 件 化 训练 的 方式 让 大 鼠 学 会 选择 按压 与 标准 声音 刺激 时 距 相 对 应 的 杠杆 ， 例 
如 ， 呈 现 标 准 “ 短 ”时 距 时 ， 大 鼠 按 压 左边 杠杆 可 以 得 到 食物 奖励 ， 当 呈现 标准 “长 ”时 距 
时 ， 按 压 右 边 杠 杆 才能 得 到 食物 奖励 ; 待 完 成 上 述 训练 后 ， 大 鼠 开始 执行 时 间 二 分 任务 ， 此 
任务 中 不 仅 呈 现 标 准 “ 短 ”时 距 和 标准 “长 ”时 距 的 声音 刺激 ， 还 会 呈现 一 系列 中 间 时 距 的 
声音 刺激 (此 研究 中 标准 “ 短 ” 时 距 为 2s， 标 准 “ 长 ”时 距 为 88， 中 间 时 距 为 2.52s、3.18 
s、4.00 s、5.04 s、6.35 s)， 如 果 大 鼠 判 断 所 听 到 的 声音 更 接近 “ 短 ” 时 距 会 按压 与 “ 短 ” 
时 距 相 对 应 的 杠杆 ， 若 判断 声音 时 距 接 近 “ 长 ”时 距 则 按压 与 “长 ”时 距 对 应 的 杠杆 。 需 要 
注意 的 是 ， 在 此 任务 中 ， 对 这 些 中 间 时 距 的 判断 不 伴随 强化 ， 只 有 对 标准 “长 ”或 “ 短 ” 时 
距 的 判断 才 伴 随 强 化 ， 以 保持 强化 的 有 效 性 (Kamada & Hata, 2018)。 在 其 他 时 间 二 分 任务 的 
研究 中 ,也 有 些 采用 水 作为 强化 奖励 ,还 有 一 些 采用 自 触 行为 代 蔡 按压 杠杆 。 无论 是 人 类 研 
究 还 是 动物 研究 , 都 会 进行 一 些 时 间 二 分 任务 的 练习 , 竺 行为 达到 稳定 后 再 开始 正式 的 实验 。 
此 范式 通常 是 统计 大 鼠 将 每 个 时 距 判断 为 “长 ”时 距 的 比例 ， 并 以 此 进行 后 续 分 析 。 
区 在 大 鼠 的 研究 中 ，2s 和 8s 是 较为 常用 的 一 对 标准 “ 短 ” 和 “长 ”时 距 。 根 据 不 同 的 实 
n 验 需 要 ， 也 有 其 他 的 时 距 。 例 如 ， 在 一 项 关于 大 鼠 冲动 性 的 研究 中 ,研究 者 采用 了 4s 到 128 
= 的 时 距 (Marshall, Smith, & Kirkpatrick, 2014)。 有 研究 指出 大 鼠 可 以 区 分 数 百 毫秒 的 时 距 变 化 
AN (200 ~ 800 ms)， 但 其 前 期 训练 时 间 要 远 远 长 于 秒 上 时 距 的 训练 ， 提 示 大 鼠 对 于 秒 上 时 距 可 

能 更 为 敏感 (Graham, Ho, Bradshaw, & Szabadi, 1994)。 在 时 间 二 分 任务 的 结果 处 理 中 ， 主 观 

‘= 相等 点 Cpoint of subjective equality, PSE) 是 一 项 非常 重要 的 指标 。PSE 是 指 50% 判 断 为 “长 ” 
rT 时 所 对 应 的 时 距 。 当 某 种 条 件 下 的 PSE 显著 小 于 对 照 组 ， 则 表明 个 体 在 此 实验 条 件 下 倾向 
于 将 相同 时 长 的 时 距 知 觉 判 断 为 更 长 时 距 ， 即 动物 时 距 知觉 加 快 。 此外， 时 间 三 分 任务 中 还 
可 以 使 用 韦伯 分 数 (Weber’s Fraction, WF) 来 代表 时 距 知 觉 的 敏感 性 ，WF 越 高 代表 动物 的 时 
间 敏 感性 越 低 ， 也 就 是 对 于 不 同时 距 的 分 辨 能力 更 差 。 因 此 ， 时 间 二 分 任务 不 仅 可 以 用 来 探 
索 个 体 时间 知 觉 的 快慢 ， 还 可 以 用 来 考察 个 体 对 于 不 同时 距 的 辨别 能 
顺 齿 类 动物 的 时 间 二 分 任务 相关 研究 常用 来 探索 时 距 知 觉 的 机 制 及 其 影响 因素 。Cheng 
等 研究 者 分 别 考察 了 腹腔 注射 可 卡 因 和 和 氧 胺 酮 对 大 鼠 执行 时 间 二 分 任务 (2s vs.8s) 的 影响 , 结 
果 发 现 与 对 照 组 相 比 ， 可 卡 因 能 够 导致 PSE 的 显著 降低 ， 提 示 其 出 现 对 时 间 的 过 长 估计 ， 
岂可 以 认为 是 时 距 知 觉 的 速度 加 快 ， 而 氯胺酮 则 并 未 引起 PSE 的 改变 。 以 往 的 研究 表明 可 
卡 因 能 够 引起 背 侧 和 腹 侧 纹 状 体 多 巴 胺 水 平 迅 速 升 高 , 而 握 胺 酮 会 引起 前 额 叶 皮质 、 腹 侧 纹 
状 体 和 海马 等 脑 区 多 巴 胺 水 平 的 显著 增加 。 所以, 这 一 结果 提示 背 侧 纹 状 体 多 巴 胺 能 水 平 的 
改变 参与 了 时 距 知 觉 的 加 工 (Cheng, MacDonald, & Meck, 2006)。 以 往 的 人 类 研究 发 现 情绪 能 
够 影响 时 距 知 觉 (Droit-Volet, 2013)， 以 大 鼠 为 研究 对 象 也 发 现 恐 惧 情 绪 能 够 加 快 时 距 知 觉 
(Faure et al., 2013; Kamada & Hata, 2018)， 并 且 ， 在 进一步 的 研究 中 ， 研 究 者 发 现 将 GABAA 
受 体 激动 剂 晶 曹 醇 注 入 大 鼠 双 侧 基底 外 侧 查 仁 核 后 ， 可 以 抵消 巩 惧 情绪 引起 的 PSE 左 移 ， 


fay 
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Dot FY RU Se ES MUU AS A a EG A AS FEA (Kamada & Hata, 2019). 
还 有 研究 者 采用 时 间 二 分 任务 考察 一 些 神经 精神 类 疾病 状态 下 的 时 距 知 觉 , 以 此 来 探索 
这 些 疾病 对 于 认 知 行为 的 影响 及 其 神经 机 制 。 有 研究 者 通过 母体 免疫 激活 (maternal immune 
activation，MIA) 建 立 大 鼠 精 神 分 裂 症 模 型 ， 并 训练 大 鼠 执行 时 间 二 分 任务 (2 s vs.8 s)。 结 果 
发 现 , 与 对 照 组 相 比 , 模型 组 的 PSE 显著 低 于 对 照 组 ， 提 示 其 高 估 了 时 间 的 流逝 ; 另外 还 发 
现 模型 组 的 韦伯 分 数 显 著 高 于 对 照 组 ， 提 示 其 时 间 敏 感性 降低 。 这 些 结果 表明 MIA 可 以 导 
致 时 距 知觉 的 损伤 ， 且 这 种 损伤 与 精神 分 裂 症 患者 的 表现 非常 相似 (Deane, Millar, Bilkey, & 
Ward, 2017)。 还 有 研究 者 训练 转基因 部 廷 顿 病 (transgenic Huntington disease, tegHD) 大 鼠 执行 
时 间 二 分 任务 (2 s vs.8 s， 从 出 生 后 3 个 月 到 12 个 月 )。 结 果 发 现 ， 早 在 4 个 月 大 的 时 候 ， 
tgHD 组 的 Gamma 值 就 显著 高 于 野生 型 (wild-type, WT) 对 照 组 。 此 研究 中 使 用 的 Gamma 值 
与 WF 成 正比 ，Gamma 值 越 大 ， 也 说 明 动 物 的 时 间 敏 感性 越 低 ， 因 此 该 结果 提示 tgHD 组 
大 鼠 的 时 间 敏 感性 更 差 。 此 时 期 的 大 鼠 尚 未 表现 出 典型 的 HD 症状 ， 因此 ， 秒 上 时 距 知 觉 的 
损伤 可 以 作为 HD 疾病 进展 的 早期 预测 标记 (Hohn et al., 2011)。 这 些 结果 都 显示 了 时 间 二 分 
任务 在 神经 精神 类 疾病 机 制 研究 甚至 未 来 临床 应 用 中 的 潜在 价值 。 
2.2 峰值 间隔 法 (Peak-interval procedure, PI) 
峰值 间隔 法 由 固定 间隔 法 (Fixed-interval procedure, FD 衍生 而 来 。 固定 间隔 法 最 早 是 斯 金 
纳 在 研究 操作 性 条 件 反 射 中 使 用 的 (Hilgard, 1939)。 此 范式 会 设 定 一 个 固定 时 距 T， 在 时 距 的 
起 点 开始 给 予 大 鼠 刺 激 〈 以 白 噪声 刺激 为 例 )。 当 声音 出 现 后 ， 大 鼠 可 以 反复 按压 杠杆 ， 固 
定时 距 T 结 束 后 的 第 一 次 按压 才 会 关闭 声音 刺激 并 且 让 大 鼠 获 得 奖励 。 研 究 发 现 ， 当 越 靠 近 
© T 时 , 大 鼠 按 压 杠 杆 的 频率 明显 升 高 , 表明 大 鼠 能 够 知觉 到 时 距 的 流逝 。 到 达 时 距 T 并 得 到 食 
LO 物 强 化 后 ， 大 鼠 停止 按压 杠杆 ， 之 后 才 会 逐渐 缓慢 地 增加 按压 杠杆 的 频率 。 该 范式 会 受到 较 
多 因素 的 影响 ， 有 研究 采用 FI 范式 以 猫 、 大 鼠 、 饮 子 、 鱼 等 7 种 动物 进行 实验 ， 发现 FI 设 定 的 
固定 时 距 T 不 同时 ， 这 些 动物 对 于 时 距 了 的 判断 的 精确 度 不 同 。 一 般 认为 动物 的 时 距 知 觉 符 
合 韦伯 定律 , 但 是 这 一 分 析 结 果 与 韦伯 定律 相 冲 突 , 提示 其 可 能 受到 动物 本 身 的 与 时 距 知 觉 
A 无 关 的 反应 速率 的 限制 (Lejeune & Wearden, 1991)。 此 外 ， 强 化 幅度 以 及 强化 次 数 等 因素 也 
= 会 对 FI 范式 的 结果 产生 影响 (Dews, 1978)。 由 于 FI 范式 对 于 强化 的 依赖 较 强 ， 所 以 无 法 全 面 
AS 直观 地 反映 动物 主观 时 间 知 觉 的 变化 ， 目 前 主要 是 用 于 峰值 间隔 法 (PD 的 前 期 训练 阶段 。 
Roberts 首 次 提出 了 峰值 间隔 法 ， 并 且 验 证 了 强化 幅度 在 该 范式 下 不 影响 内 部 时 钟 速率 
= 的 判断 (Roberts, 1981)。 峰 值 间隔 法 (PD 的 第 一 阶段 与 固定 间隔 法 “FI) 相同 ， 即 大 鼠 在 声音 
© 刺激 呈现 时 间 到 达 固 定时 距 T 之 后 的 第 一 次 按压 杠杆 可 获得 食物 奖励 ; 在 第 二 阶段 大 鼠 会 执 
行 PI 程 序 ， 即 白 噪声 出 现 之 后 大 鼠 在 任何 时 间 按 压 杠杆 都 不 会 得 到 奖励 ， 而 白 噪声 的 终止 时 
间 设 定 为 2T 或 者 4T。 在 PI 程 序 中 ， 由 于 大 鼠 已 经 经 过 前 一 阶段 固定 间隔 法 的 练习 ， 所 以 仍然 
会 认为 在 时 距 T 时 会 获得 奖励 , 也 因此 会 表现 为 接近 时 距 T 时 , 按压 频率 逐渐 增加 ， 直到 时 距 
T 附 近 达 到 最 高 点 , 并 且 在 此 时 距 之 后 声音 刺激 终止 之 前 逐渐 降低 按压 的 频率 。 在 第 二 阶段 ， 
FI 程序 和 PI 程序 随机 交 蔡 进行 (各 50%), 以 保持 强化 的 有 效 性 。 用 于 统计 的 数值 是 PI 程序 的 峰 
值 反 应 率 (peak rate)， 即 PI 程序 中 动物 做 出 反应 (通常 是 按压 杠杆 ) 的 最 大 频率 。 峰 值 反 应 率 所 
对 应 的 时 距 被 称 为 峰值 时 间 (peak time)， 这 是 该 范式 中 最 重要 的 参数 ， 用 以 衡量 时 距 知 觉 的 
变化 (Church, Meck, & Gibbon, 1994)。 峰 值 时 间 显著 低 于 对 照 组 , 说 明 时 距 知 觉 加 快 。 反之 ， 
若 峰 值 时 间 显 著 高 于 对 照 组 ， 则 说 明 时 距 知 觉 变 慢 。 
反 向 峰值 间隔 程序 (Reversed Peak-interval Procedure, RPI) 是 PI 范式 的 一 种 变形 。 它 是 
利用 PI 范式 的 试 次 间隔 时 距 〈(Intertrial interval, ITI) 来 研究 时 距 知 觉 的 变化 。 以 前 述 的 声音 
刺激 为 例 ，PI 考 察 的 是 声音 刺激 开始 后 大 鼠 的 时 距 知 觉 ， 而 RPI 考 察 的 则 是 声音 刺激 终止 后 
大 鼠 的 时 距 知 觉 。 在 RPI 的 第 一 阶段 (FI 阶段 ), 大 鼠 需 要 学 会 在 声音 刺激 停止 时 开始 随意 按压 
杠杆 ， 达 到 目标 时 距 T 后 的 第 一 次 按压 会 触发 声音 刺激 ， 此 时 大 鼠 会 得 到 奖励 ; 在 第 二 阶段 


N 
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的 RPI 程 序 中 , 声音 刺激 停止 后 大 鼠 开 始 自 由 按压 杠杆 , 但 是 达到 目标 时 距 T 后 声音 不 出 现 ， 


ITI 的 长 短 以 及 对 ITI 的 干扰 会 影响 工作 记忆 , AAT MA BN ET 


直到 达到 设 定 时 距 2T 或 者 4T 才 会 触发 声音 ， 且 不 伴随 奖励 。 在 这 一 阶段 ， 依 然 是 RPI 程 序 及 
其 对 应 的 FI 程序 随机 呈现 (50%)， 以 保证 强化 的 有 效 性 。Buhusi 和 Meck 曾 利用 这 种 范式 发 现 


E 知 觉 Buhusi & Meck, 2006), 


不 过 此 研究 采用 的 刺激 是 光照 ， 大 鼠 在 光照 停止 后 开始 按压 杠杆 。 混 合 固定 间隔 法 Mixed 


Fixed-interval Schedule, MixedFI-FItrail) 是 PI 范 式 的 另 一 种 变化 ， 


和 PI 范 式 主要 的 区 别 在 于 ， 


假设 在 FI 程序 中 ， 给 定 的 强化 时 距 为 T1， 第 二 阶段 引入 的 不 是 PI 程序 ， 而 是 第 二 个 FI 程序 ， 
即 在 固定 的 时 距 T2(T2>T1) 进行 强化 。 该 阶段 同样 也 是 两 种 FI 随机 交替 进行 (各 50%)。 用 于 
统计 的 数据 是 执行 第 二 个 FI (CT2) 时 动物 反应 频率 (如 按压 杠杆 的 频率 )。 近 年 来 的 研究 ， 更 


多 的 是 用 此 范式 考察 不 同时 距 的 不 同 强 化 幅度 对 于 动物 时 间 知 觉 的 影响 , 并 且 用 此 来 验证 时 


间 知 觉 的 各 种 理论 模型 的 有 效 性 (Blomeley, Lowe, & Wearden, 200 


(Variable interval schedule, VI )， 这 是 FI 程序 的 一 种 变形 ， 它 给 予 强 化 的 时 距 不 再 是 固定 时 
距 T， 而 是 平均 时 距 为 T 的 一 系列 时 距 (Herrnstein, 1964)。 和 FI 程序 一 样 ，VI 后 续 也 和 PI 程序 


NS 


结合 来 研究 动物 的 时 距 知 觉 (Matell, Kim, & Hartshorne, 2014). 


4)。 此 外 ， 还 有 可 变 间 隔 法 


峰值 间隔 法 在 时 距 知觉 的 动物 研究 中 应 用 非常 广泛 , 可 用 于 探索 多 种 因素 对 于 时 距 知 觉 


的 影响 。Swaton 和 Matell 在 2011 年 的 研究 中 发 现 大 鼠 在 同时 接受 听觉 和 视觉 复合 刺激 时 ， 对 


听觉 刺激 影响 时 距 知 觉 的 通路 可 能 具有 差异 (Swanton & Matell, 


于 这 两 种 刺激 的 时 距 判断 不 同 。 似 乎 大 鼠 对 于 视觉 刺激 的 启动 更 为 敏感 。 这 提示 视觉 刺激 和 


2011)。Lejuene 等 研究 者 对 


比 了 4 个 月 的 幼年 大 鼠 和 24 个 月 成 年 大 鼠 的 时 距 知 觉 ， 发 现成 年 大 鼠 的 峰值 时 间 明 显 高 于 幼 
年 大 鼠 ; 而 幼年 大 鼠 的 峰值 时 间 和 实验 设 定 的 强化 时 距 T 更 为 接近 。 可 能 的 原因 是 成 年 大 鼠 
对 于 之 前 训练 的 强化 记忆 衰减 更 快 或 者 对 于 刺激 的 开始 和 结束 的 知觉 存在 延迟 (Lejeune， 
Ferrara, Soffie, Bronchart, & Wearden, 1998). 上 述 研究 分 别 揭示 了 感知 觉 模 态 和 年 龄 对 时 距 


知觉 的 影响 。 


此 外 ， 该 范式 还 常用 于 时 距 知觉 的 神经 机 制 相 关 研 究 。 有 研究 发 现 多 巴 胺 转运 体 〈The 
dopamine transporter, DAT) 基因 缺失 的 大 鼠 无 法 在 峰值 间隔 任务 中 正常 地 控制 行为 表达 ， 
提示 多 巴 胺 能 通路 在 时 距 知觉 上 有 重要 的 作用 (Meck et al., 2012)。 还 有 研究 者 通过 药理 学 手 
段 证 明 伏 隔 核 壳 部 NAc she 册 的 多 巴 胺 水 平 并 不 影响 PI 任务 中 的 时 距 知 觉 (Kurti & Matell, 
2011)。 该 研究 中 ， 通 过 向 伏 隔 核 微量 注射 多 巴 胺 能 抑制 剂 舒 必 利 (sulpiride)， 多 巴 胺 能 激动 
剂 安 非 他 命 (amphetamine) 或 生理 盐水 发 现 , 舒 必 利 可 以 有 效 地 降低 大 鼠 的 反应 速率 , 却 不 影 


响 峰 值 时 间 ; 安 非 他 命 也 不 影响 峰值 时 间 。 也 有 研究 者 应 用 该 范式 的 不 同 结果 探讨 时 距 知 觉 
的 理论 模型 (Buhusi & Meck, 2009)。 目 前 ， 峰 值 间 隔 法 在 神经 精神 类 疾病 的 动物 模型 中 研究 
还 比较 少 。 有 研究 者 通过 PI 范式 考察 自发 性 高 血压 大 鼠 (SHR) 的 时 距 知 觉 行为 ， 以 此 来 评估 
该 模型 作为 注意 缺陷 障碍 (Attention Deficit and / Hyperactivity Disorder, ADHD) 动 物 模型 的 有 


效 性 (Orduna et al., 2008)。 


2.3 低 比 率 差 别 强 化 法 (differential reinforcement of low rates, DRL) 
低 比 率 差 别 强化 法 与 人 类 时 间 知 觉 研 究 中 的 产生 式 法 (temporal production procedure) 的 


能 获得 食物 或 者 水 作为 奖励 ; 若 过 早 地 松 开 杠杆 ,动物 则 不 能 得 


原理 相 类 似 (Kurti & Matell, 2011)。 产 生 式 法 是 让 被 试 通过 按键 等 行为 操作 来 呈现 某 一 时 距 。 
而 在 DRL 任务 中 ， 要 求 动物 从 开始 按压 杠杆 到 松 开 杠杆 的 间隔 时 距 达 到 设 定时 距 (T) 后 , 才 


到 奖励 。 主 要 用 于 统计 的 数 


据 是 动物 从 按压 杠杆 到 松 开 杠杆 的 时 间 ， 即 间隔 反应 时 间 (Interval Reaction Time, IRT)。 正 式 


实验 中 出 现 频 率 最 高 的 IRT 即 为 峰值 时 间 , 是 反映 动物 的 时 距 知 觉 快慢 的 重要 指标 。 


实验 组 的 峰值 时 间 小 于 对 照 组 ， 则 说 明 时 间 知 觉 加 快 ; 若 大 于 对 照 组 , 则 说 明 时 


间 知 觉 减 慢 。 


Skinner 在 早期 研究 中 指出 ， 在 动物 延续 菜 一 动作 达到 指定 时 长 才 给 予 食物 奖励 的 情境 
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下 ， 可 以 降低 动物 的 动作 反应 的 频率 ， 这 结果 在 后 续 的 实验 中 得 到 论证 (Wilson & Keller, 
1953)， 而 DRL 范式 的 设计 正 是 基于 此 理论 。 在 DRL 任务 中 ， 动 物 不 得 不 控制 住 自己 想 要 
放 开 杠杆 的 冲动 性 ， 学 会 “等 待 ” 并 且 习 得 精确 的 时 距 才 能 获得 食物 奖励 。 因 此 ，DRL 范 


式 在 评定 个 体 冲 动 性 方面 具有 相当 的 优势 (Monterosso & Ainslie, 1999)， 除 了 峰值 时 间 之 外 ， 
DRL 还 会 额外 观察 动物 的 未 强化 反应 数 和 冲动 反应 数 。 通 常会 设 定 IRT<2 秒 是 冲动 性 反应 。 


此 外 ， 还 有 研究 者 将 DRL 范式 作为 训练 时 间 知 觉 精确 性 、 减 少 冲动 性 选择 、 增 加 自我 控制 


能 力 的 一 种 干预 方式 (Eckard & Kyonka, 2018; Smith, Marshall, & Kirkpatrick, 2015). 

DRL 是 首次 考察 动物 对 于 自身 行为 时 长 的 时 间 知 觉 的 研究 范式 (Sidman, 1956)。 该 范式 
可 以 作为 以 时 间 二 分 任务 为 代表 的 这 类 知觉 外 部 刺激 时 距 的 研究 范式 的 良好 补充 。 例如, 在 
前 文 提 到 的 Cheng 等 的 一 项 研究 中 (Cheng et al., 2006)， 就 同时 使 用 了 DRL 范式 (12s) 和 时 间 
二 分 任务 (2s vs. 8s) 探 索 了 可 卡 因 和 氯胺酮 对 时 距 知 觉 的 影响 。DRL 的 结果 发 现 可 卡 因 注射 
后 ， 大 鼠 的 峰值 时 间 显 著 低 于 对 照 组 ， 而 氯胺酮 注射 则 没有 影响 ， 提 示 可 卡 因 可 以 加 速 大 鼠 
的 时 距 知 觉 ， 这 与 时 间 二 分 任务 的 结果 相 一致 。 此 外 ,还 有 研究 者 在 一 项 考察 大 鼠 腹 腔 注射 
代谢 型 谷 氨 酸 受 体 持 抗 剂 对 认 知 功能 影响 的 研究 中 ， 同 时 使 用 了 DRL(18s) 和 时 间 二 分 任务 
(2s vs. 8s)。 结 果 发 现 ， 该 药物 可 显著 增加 DRL 任务 中 的 反应 率 和 强化 率 ， 但 是 对 峰值 时 间 
的 影响 未 达到 显著 ;而 在 时 间 二 分 任务 中 ， 此 药物 也 同样 未 能 影响 大 鼠 的 PSE(Sukhotina et 


al., 2008). 


该 范式 还 存在 一 些 变 式 , 例如 长 潜伏 期 差别 强化 法 (the differential reinforcement of long- 
latency procedure, DRLL) 就 是 低 比 率 差 别 强化 法 的 一 种 变型 (Church & Deluty, 1977)。DRL 是 


动物 执行 茶 一 指定 动作 的 反应 时 距 超 过 设 定 的 时 距 (T) 才能 获得 奖励 ， 而 DRLL 则 是 动物 
在 刺激 出 现 后 延迟 执行 指定 动作 超过 设 定 的 时 距 《〈T) 时 才能 获得 奖励 ， 例 如 ， 在 声音 刺激 
出 现 后 ， 大 鼠 等 待 时 间 达 到 时 距 T 后 再 按压 杠杆 或 者 鼻 触 才 可 以 获得 奖励 。 两 种 范式 都 是 


通过 考察 动物 延迟 动作 〈 延 迟 停止 动作 或 者 延迟 执行 动作 ) 的 时 长 来 研究 动物 的 时 距 知觉 ， 
因此 DRLL 也 被 认为 是 一 种 有 效 的 研究 时 距 知觉 的 范式 (Ito, 1981)。 串 联 固定 比率 -DRL 1E 
务 (tandem Fixed Ratio-DRL schedule task) 是 近期 一 项 研究 中 采用 的 范式 ， 该 任务 要 求 大 鼠 在 
投 送 食物 的 声音 出 现 之 后 ， 触 摸 开 关 达 到 固定 间隔 500ms 或 者 1500m 再 松 开 开关 ， 当 固定 


数量 的 连续 触摸 


(通常 是 1~3 次 ) 成 功 后， 大 鼠 才 能 获得 食物 奖励 ， 此 研究 发 现 大 鼠 对 于 


500ms 的 时 距 也 可 以 精准 估计 (Yamaguchi & Sakurai, 2014). 
2.4 自由 操作 心理 物理 法 (Free-operant Psychophysical Procedure, FOPP) 


FOPP 范式 是 将 刺激 时 间 (T) 分 为 前 半 段 和 后 半 段 。 在 训练 阶段 , 前半 段 时 间 (1/2T) 里 ， 


选择 A 杠杆 才 有 可 能 得 到 强化 ， 选 择 B 杠杆 则 不 被 强化 ;而 在 后 半 段 时 间 里 ， 则 反之 (D. 


A. Stubbs, 1980) 


不 会 得 到 强化 。 可 想 而 知 ， 在 无 其 他 变量 影响 的 情况 下 ， 刺 激 刚 开始 时 ， 动 物 按压 A 的 概 


率 要 远大 于 按压 
时 间 后 , 按压 B 


。 在 测试 试 次 中 ， 动 物 可 以 自由 选择 按压 哪个 杠杆 。 然 而 按压 任何 杠杆 都 


一 


B 的 概率 。 在 时 间 逐 渐 接 近 1/2T 时 ， 按 压 B 的 概率 逐渐 升 高 。 超 过 1/2T 
的 概率 会 高 于 按压 A 的 概率 。 通 过 动物 对 杠杆 的 选择 可 以 判断 动物 的 时 距 


知觉 ,在 该 范式 ! 


,个 体 选择 杠杆 A 和 B 的 概率 相等 时 所 对 应 的 时 间 , 为 无 差别 点 (indifferent 


poinb。 无 差别 点 越 大 , 则 证 明 个 体 对 时 距 的 估计 更 长 , 相对 的 其 时 距 知 觉 的 加 工 速度 较 慢 。 

些 研究 通过 此 范式 探索 了 5- 羟色胺 能 通路 对 时 距 知觉 的 作用 (Body et al., 2006; Body, 
Kheramin, etal., 2002)。 此 外 ,还 有 一 些 类 似 的 研究 范式 , 例如 离散 试验 任务 (Discrete-trials 
Task) (Body, Chiang, et al., 2002)。 此 类 任务 首先 设 定 特 定时 距 T。 在 训练 阶段 ， 如 果 刺 激 
时 距 小 于 特定 时 距 T， 则 动物 只 有 按压 A 杠杆 才 可 以 得 到 强化 ， 如 果 刺 激 时 距 大 于 特定 时 


O 


HET, 则 按压 B 杠杆 才能 得 到 强化 ; 同时 , 此 阶段 一 般 还 会 混合 一 定 比 例 的 强迫 选择 实验 ， 


即 只 伸 出 一 根 刺 激 时 距 所 对 应 的 正确 杠杆 等 待 动物 按压 ， 动 物 按压 后 获得 强化 ， 以 帮助 动 
物 习 得 该 任务 。 在 测试 阶段 ， 动 物 需 要 通过 判断 刺激 时 距 是 大 于 还 是 小 于 特定 时 距 工 来 按 
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剂 2,5- 二 H 氧 基 -4- 碍 


2.5 
失 


〖 安 非 他 明 (DOD 引 起 的 小 鼠 时 昌 
失 匹 配 负 波 (mismatch negativity, MMN) 
匹配 负 波 (MMIN) 是 一 种 事 伯 
Paavilainen, Rinne, & Alho, 2007), 


还 可 以 作为 一 种 
过 新 异 刺激 范式 (oddball paradigm) 产生 ， 该 范式 是 指 在 一 系列 重复 的 或 者 熟悉 的 标准 
中 插入 数量 稀少 的 人 
波幅 减 去 标准 刺激 的 ERP 波幅 
激 频率 ， 也 可 以 是 刺激 时 距 ， 
奏 变 化 引起 的 MMN。 
可 以 不 受到 注意 的 限制 , 作为 声音 辨别 准确 性 和 听 


固定 标准 时 距 的 声音 作为 标准 刺激 , 并 在 


除了 125ms 以 外 ， 其余 的 1 


自动 分 辨 时 距 的 生理 指标 ， 


就 可 以 得 到 MMN。 


压 相 对 应 的 杠杆 ， 此 过 程 中 不 伴随 强化 。 有 研究 者 利用 此 范式 发 现 5-HT2A SER IP ES BAT 
EE 知觉 的 改变 (Halberstadt et al., 2016). 


F 相 关 电 位 (Event-related Potential, ERP) 成 分 (Naatanen， 
能 够 反映 大 脑 对 新 异 刺激 的 探测 。 一 些 研究 者 提出 
于 研究 时 间 知 觉 (Sussman, 2007). MMN 可 通 


MMN 


刺激 


l 差 刺激 。 通 过 脑 电 记录 方式 获得 两 种 刺激 的 ERP, 再 用 偏差 刺激 的 ERP 
偏差 刺激 和 标准 刺激 的 差别 ， 可 以 是 刺 
在 MMN 领域 较为 常见 的 听觉 刺激 研究 中 ,还 有 研究 者 考察 节 
即使 在 个 体 没 有 主动 注意 的 情况 下 , MMN 依然 能 够 被 诱发 , 因 


此 MMN 


觉 感觉 记忆 的 客观 指标 。 在 麻醉 或 置 迷 的 


况 下 也 可 以 记录 此 成 分 (Azabou et al., 2018). Roger 等 研究 者 给 予 自由 活动 的 大 


该 实验 中 标准 时 距 为 150ms, 偏差 刺激 里 


其 中 偶尔 呈现 比 标 准时 距 短 的 声音 作为 偏差 刺 
EX 125ms, 100ms. 75ms 和 50ms， 并 通过 在 


顶 叶 皮 质 以 及 前 扣 带 皮质 埋 


ai HH 


时 


情 

复 的 

激 。 

初级 运动 皮质 ， 

时 距 差别 阀 限 约 在 标准 
近期 ， 


有 研究 者 采用 麻 


De 


2019)。 在 未 来 的 


2.6 ”录制 观 


FE! 


录制 观察 法 通常 用 
作 ， 而 是 在 实验 


于 观察 动物 的 


自然 行为 。 
室 状 态 下 模拟 动物 的 自然 行为 ， 


REME 


电极 同步 记录 大 鼠 的 脑 电 活动 。 结 果 发 现 
高 差 刺 激 都 能 引起 MMN 。 此 研究 发 现 最 小 的 能 引起 大 鼠 MMN 的 
距 的 16% 到 33% 之 间 (Roger, Hasbroucq, Rabat, Vidal, & Burle, 2009). 
小 鼠 为 研究 对 象 ， 发 现 了 不 同时 晶 
> MMN 或 许可 以 作为 时 


ERHI MMN (Lipponen et al., 
E 知 觉 研究 的 一 


个 重要 方向 。 


此 类 研究 
通过 录 币 


解 动物 的 时 间 知 觉 。 这 种 方法 可 以 观察 动物 与 


行为 .看 
而 氟 


完 发 现 葵 丙胺 使 扫 


常生 活 息 


还 采 
的 范 
KRUHA) 


此 方法 考察 了 


有 食物 的 大 鼠 对 于 食物 的 可 能 竞 
哌 啶 醇 使 躲避 时 间 减 少 了 35.63% (Wallace, Wallace, 


j 横 向 躲避 法 ， 并 


并 不 训练 动物 执行 特定 的 行为 操 
影像、 分 析 影 像 中 的 行为 时 间 来 了 
息息相关 的 时 距 知 觉 ， 如 大 上 鼠 的 护 食 
者 的 典 避 时 间 增 加 了 31.08%; 
Field, & Whishaw, 2006)。 有 研究 者 
背 侧 中 央 纹 状 体 (DCS) 对 个 体 时 间 信 息 加 工 的 贡献 (在 儿 秒 到 几 分 钟 
围 内 )， 在 给 予 Long-Evans Kin DCS 单 侧 损 毁 后 进行 食物 保护 任务 。 一 般 认 为 ， 如 果 
食物 的 时 间 较 长 ， 则 通常 采 
behavior); 阁 主 观 认 为 食用 食物 时 间 较 短 ， 则 容易 采 月 


昌 将 食物 放 入 口中 (dodge 


转身 回避 法 (bracing behavior)。 正 常 大 


鼠 平 均 在 3 个 试 次 后 将 dodge 行为 转变 为 bracing 行为 , 但 是 单 侧 DCS 损伤 大 鼠 则 需要 在 5 
个 试 次 后 发 生 这 种 转变 ， 这 种 转变 反应 了 主观 时 间 感 觉 的 改变 。 此 研究 提示 DCS 可 能 是 影 
响 个 体 时 距 信 息 的 关键 结构 (Blankenship, Cheatwood, & Wallace, 2017)。 随 着 动物 行为 分 析 技 


术 的 发 展 , 这 种 方法 的 优势 逐渐 显现 ， 


响 及 其 机 制 。 
2.7 ”对 动物 


根据 不 同 的 实验 目的 以 及 实验 条 件 , 下 


述 六 大 类 是 时 


时 距 知 觉 研究 范式 的 比较 


EE 知觉 动物 研究 中 较为 常见 的 


KRE! AN EA 
任务 被 广泛 应 用 于 影响 时 距 知 觉 速度 以 及 时 间 敏 感性 的 多 种 因 
及 神经 精神 类 疾病 等 ,需要 注意 的 是 ,时 间 二 分 任务 中 ,动物 


或 “ 短 ” 的 二 分 判断 ， 与 实际 生活 中 对 于 时 间 长 度 的 估计 仍 有 
间隔 法 (PD 以 及 低 比 率 差别 强化 法 (DRL)! 
在 目标 时 距 附 近 按 压 杠 杆 的 频率 会 升 


aa 
i= 


[BJ > 


目标 时 距 


再 松 开 或 者 等 待 一 定时 距 再 


类 型 


因为 可 以 更 直观 地 考察 时 昌 


究 者 们 设计 了 大 量 的 时 距 知 觉 动物 研究 范式 。 
[比较 详 见 表 1。 其 中 ， 时 间 二 分 
素 探索 中 , 例如 | 


其 总 结 


E 知 觉 对 动物 日 常 行为 的 影 


青 绪 、 药 物 以 


仅仅 是 对 不 同 的 时 距 进 行 “ 长 ” 


定 的 差别 ， 这 一 不 足 在 峰值 
得 到 了 弥补 。 在 峰值 间隔 法 这 一 类 范式 中 ， 动 物 
而 在 DRL 这 类 范式 中 ， 会 要 求 动物 按压 杠杆 直到 
按压 杠杆 , 这 些 都 反映 了 动物 对 于 特定 时 距 的 估计 。 因 
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此 ,近年 来 一 些 研究 中 ， 常 采用 这 两 类 范式 结合 特定 脑 区 的 神经 元 记录 技术 等 ,来 探索 个 体 
在 对 目标 时 距 进 行 估计 时 的 神经 元 编码 模式 (Mello, Soares, & Paton, 2015; Parker, Ruggiero, & 
Narayanan, 201$)。 两 者 相 比较 ，PI 任务 中 ， 动 物 通常 需要 反复 按压 杠杆 ， 此 过 程 中 较 多 的 
运动 对 神经 元 记录 的 影响 较 大 ; 而 DRL 任务 中 ， 动 物 在 等 待 时 没有 行为 操作 或 者 正在 维持 
某 种 行为 ， 其 运动 行为 更 为 单一 ， 对 神经 元 记录 的 干扰 更 小 ,所 以 更 适合 用 来 分 析 和 寻找 编 
码 时 距 知觉 的 神经 元 。 已 经 有 研究 通过 12s-DRL 发 现在 大 鼠 的 内 侧 额 叶 在 计时 间隔 可 以 出 
现 了 表征 时 距 加 工 的 斜坡 式 反 应 (Parker et al., 2014)。 然 而 ，DRL 范式 也 更 容易 受到 个 体 冲 
动 性 的 影响 。 
自由 操作 心理 物理 法 (FOPP) 需 要 动物 判断 刺激 时 距 大 于 还 是 小 于 1/2 标准 时 距 。 该 范式 
中 动物 的 操作 更 为 自由 , 主要 表现 为 其 何 时 按压 杠杆 不 需要 声 光 刺 激 的 提示 , 而 且 训 练 过 程 
中 只 要 正确 按压 目标 杠杆 都 可 以 获得 强化 。FOPP 也 常用 于 考察 个 体 对 时 间 长 度 的 估计 以 及 
时 距 的 辨别 。 相 对 于 时 间 二 分 任务 ，FOPP 的 行为 操作 更 为 快速 ， 在 同一 个 试 次 可 以 得 到 更 
多 的 数据 ， 因 此 该 范式 可 用 于 更 长 时 距 的 研究 , 例如 50s 或 者 150s; 其 自由 操作 模式 需要 动 
物 主 动 对 时 距 进 行 判 断 , 但 是 这 种 判断 过 程 中 容易 混杂 其 他 因素 , 例如 在 测试 阶段 , 动物 可 
能 通过 对 前 期 按压 杠杆 顺序 的 记忆 来 执行 操作 ， 而 不 是 通过 对 时 距 的 估计 (D. A. Stubbs, 
1980)。 相 对 于 上 述 通 过 长 期 的 强化 训练 开展 的 行为 学 实验 研究 范式 ， 失 匹配 负 波 则 是 一 种 
更 为 自动 化 的 指标 ， 不 受到 注意 的 影响 ， 可 用 于 研究 麻醉 状态 下 的 动物 。 然 而 ， 失 匹配 负 波 
通常 比较 的 是 秒 下 的 时 距 知 觉 , 而 且 涉 及 的 是 前 注意 , 所 以 其 反映 的 时 距 知 觉 加 工 模式 与 前 
述 研究 的 结果 可 能 存在 机 制 上 的 差异 ,录制 观察 法 可 以 更 好 的 观察 动物 在 自然 状态 下 的 某 种 
MATA, 不 受到 强化 相关 因素 的 影响 ,然而 目前 可 观察 且 能 够 量化 的 日 常 动物 行为 仍然 较 
少 ， 在 此 方面 还 需要 进一步 的 探索 。 

表 1 时 距 知 觉 的 动物 研究 范式 的 比较 


范式 类 别 重要 参数 参数 意义 优点 缺点 
时 间 二 分 任务 ”主观 相等 点 时 距 知 觉 加 工 速度 更 适用 于 考察 时 间 敏 。 ”动物 需要 进行 二 分 判 
韦伯 分 数 时 间 敏 感性 感性 断 ， 而 不 是 直接 估计 时 
距 
峰值 间隔 法 峰值 时 间 时 距 知 觉 加 工 速度 动物 在 操作 过 程 中 较 ” 动物 反复 按压 杠杆 ， 在 
峰值 反应 率 个 体 兴 奋 度 为 自由 ， 可 以 主观 判 ”记录 神经 元 时 容易 受到 
韦伯 分 数 时 间 敏 感性 断 时 距 运动 的 影响 
© 低 比 率 差别 强 。 峰值 时 间 时 距 知 觉 加 工 速度 动物 需要 等 待 特定 时  ” 容易 受到 个 体 冲 动 性 的 
化 法 冲动 反应 数 & 未 ”个 体 冲 动 性 长 ， 更 接近 人 类 研究 。 影响 
强化 反应 数 的 产生 式 法 
自由 操作 心 至 差别 点 时 距 知 觉 加 工 速度 行为 操作 快速 ， 适 用 由 操作 过 程 中 易 混 杂 
物理 法 于 长 时 距 研究 其 他 因素 
失 匹 配 负 波 波幅 和 潜伏 期 对 时 距 的 辨别 不 受 注 意 限 制 ， 可 考 。” 观察 的 时 间 窗 较 小 
察 时 距 知 觉 的 自动 加 
工 过 程 
录制 观察 法 某 种 行为 的 时 长 ” 时 距 知 觉 加 工 速度 可 观察 动物 在 自然 状 ”可 量化 的 日 常 行为 目前 
态 下 日 常 行为 的 时 距 ”仍然 较 少 
知觉 变化 ， 不 受到 训 


练 因素 的 影响 


3. 时 距 知 觉 的 神经 机 制 一 一 基于 动物 实验 范式 的 研究 证 据 
选择 合适 的 研究 范式 , 或 者 根据 当前 的 实验 目的 以 及 实验 条 件 对 现 有 的 研究 范式 进行 调 
整 甚至 开发 新 的 范式 ， 对 于 有 效 探索 时 距 知 觉 的 神经 机 制 至 关 重 要 。 时 间 二 分 任务 、 峰 值 间 
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隔 法 、 低 比率 差别 强化 法 这 三 大 类 研究 范式 , 广泛 应 用 于 以 动物 为 研究 对 象 的 时 距 知 觉 神经 
机 制 研究 中 。 近 年 来 ， 基 于 动物 时 距 知 觉 研究 范式 ,结合 丰富 的 神经 生物 学 研究 手段 ,研究 
者 们 获得 了 大 量 与 时 距 知 觉 加 工 密切 相关 的 脑 机 制 实验 证 据 , 为 基于 人 类 被 试 的 研究 成 果 提 
供 了 有 力 补充 。 此 部 分 将 重点 从 神经 环 路 以 及 神经 递 质 的 角度 介绍 基于 前 述 动物 研究 范式 的 
时 距 知 觉 神经 机 制 的 研究 进展 。 
3.1 时 距 知 觉 的 相关 神经 环 路 机 制 
早期 的 研究 者 们 倾向 于 认为 基底 节 是 内 在 时 钟 所 在 的 脑 结构 (Meck, 1996)， 但 是 随 着 更 
多 时 距 知 觉 神经 机 制 研究 的 积累 , 研究 者 逐渐 认为 时 距 知 觉 的 加 工 有 着 更 为 广泛 的 神经 网 络 
的 参与 (Matell & Meck, 2004)， 包 括 基 底 节 的 黑 质 和 纹 状 体 、 以 内 侧 前 额 叶 为 代表 的 皮层 区 
域 以 及 海马 结构 等 。 
通过 单个 神经 元 多 个 核 团 同步 记录 技术 ， 研 究 者 记录 了 大 鼠 在 执行 混合 固定 间隔 法 (10 
s,40s) 时 纹 状 体 背 外 侧 区 和 背 内 侧 前 额 叶 ， 结 果 发 现 纹 状 体 背 外 侧 区 的 单个 神经 元 可 以 通过 
绥 慢 改变 放电 频率 来 编码 时 距 ， 而 少数 纹 状 体 和 皮质 神经 元 可 以 作为 一 个 整体 来 辨别 时 距 
(Matell, Meck, & Nicolelis, 2003)。 还 有 研究 者 训练 大 鼠 执 行 了 一 系列 时 距 的 本 任务 (12 ~ 60 
s)， 且 同步 记录 其 纹 状 体 神经 元 。 结 果 发 现 当 动 物 执 行 到 新 的 时 距 任 务 时 ， 对 纹 状 体 神经 元 
活动 的 解码 可 以 预 估 其 计时 行为 , 而 破坏 纹 状 体会 干扰 其 计时 行为 , 这 些 结果 进一步 证 实 了 
纹 状 体 神经 元 对 时 距 知 觉 的 编码 (Mello etal., 2015)。 还 有 研究 者 采用 光 遗 传 技术 考察 了 黑 质 
在 时 距 加 工 中 的 作用 (Toda et al.,2017)。 此 研究 以 小 鼠 为 研究 对 象 ， 采 用 一 种 新 型 的 与 PI 任 
务 相 类 似 的 研究 范式 。 该 研究 固定 了 小 鼠 的 头 部 , 根据 栈 食 行为 判断 其 对 于 时 距 知 觉 的 加 工 。 
结果 发 现 ， 光 遗传 刺激 黑 质 网 状 部 到 上 丘 的 GABA 能 投射 可 以 暂时 停止 小 鼠 的 栈 食 行为 ， 
并 且 可 以 推迟 下 一 个 任务 中 小 鼠 开 始 试探 性 酥 食 的 时 间 , 但 是 却 不 影响 栈 食 持续 时 间 。 研究 
者 认为 黑 质 到 上 丘 的 投射 可 能 具有 运动 控制 作用 , 同时 也 会 影响 计时 行为 , 这 种 计时 作用 可 
能 是 因为 此 通路 被 阻 断 后 ， 更 多 的 信息 通过 黑 质 -丘脑 通路 上 传 到 皮层 区 域 ， 从 而 影响 时 距 
知觉 。 

Kim 等 研究 者 通过 向 内 侧 前 额 叶 ( medial prefrontal cortex, mPFC) 注 射 GABA 能 受 体 激 
动 剂 以 失 活 此 脑 区 ,结果 发 现 mPFC 的 失 活 显著 损伤 了 大 鼠 执 行 时 间 二 分 任务 的 表现 (J. Kim, 
Jung, Byun, Jo, & Jung, 2009)。 在 进一步 的 研究 中 ，Kim 等 研究 者 记录 了 大 鼠 执行 时 间 二 分 
任务 时 的 mPFC 的 神经 元 活动 ， 结 果 发 现 mPFC 神经 元 群 可 以 传递 关于 时 间 流 逝 的 精确 信 
息 ， 提 示 mPFC 具有 一 定 的 时 钟 功能 (J. Kim, Ghim, Lee, & Jung, 2013)。 此 外 ， 在 一 项 串联 固 
定 比率 -DRL 任务 中 (要 求 大 鼠 在 1.5s 或 者 2.5s 的 目标 时 距 内 维持 自 触 行为 ), 研究 者 记录 了 
内 侧 前 额 叶 皮层 的 神经 元 活动 ,发 现在 计时 过 程 中 许多 mPFC 神经 元 显示 出 持续 的 峰 电 位 ; 
通过 局 部 冷却 的 方法 暂停 mPFC 的 神经 活动 能 力 后 ， 发 现 大 鼠 推迟 了 从 鼻 触 等 待 区 离开 的 
时 间 ， 表 现 为 延长 了 对 时 距 的 估计 (Xu, Zhang, Dan, & Poo, 2014)， 从 而 进一步 证 实 了 mPFC 
参与 时 距 知 觉 的 加 工 。 

海马 作为 重要 的 记忆 相关 脑 区 ， 在 时 距 知 觉 的 加 工 中 占有 重要 位 置 (Oprisan, Aft, 
Buhusi, & Buhusi, 2018)。 海 马 区 域 损毁 的 时 距 知觉 研究 已 经 证 实 了 这 个 观点 (Meck, Church, 
& Matell, 2013)， 例 如 在 一 项 12s-DRL 任务 中 ， 损 毁 海 马 区 域 发 现 了 峰值 时 间 的 缩短 ， 表 
现 为 对 目标 时 距 的 过 低估 计 (Jaldow & Oakley, 1990)。 在 一 项 PI 任务 中 ， 损 毁 了 大 鼠 的 背 侧 
海马 ， 并 且 发 现 背 侧 海马 损毁 组 的 大 鼠 表 现 出 了 对 15s 时 距 的 过 低估 计 (Tam, Jennings, & 
Bonardi, 2013)。 此 外 ， 还 有 研究 者 提出 海马 可 能 存在 储存 记忆 时 间 信 息 的 细胞 
(Eichenbaum, 2014)。 然 而 ， 相 对 于 基底 节 以 及 皮层 区 域 ， 海 马 对 时 距 知 觉 的 影响 并 不 直 
接 ， 更 可 能 是 因为 影响 了 记忆 从 而 影响 时 距 知 觉 ， 其 具体 的 机 制 及 其 与 其 他 脑 区 的 关系 还 
需要 更 多 精确 的 实验 研究 加 以 证 实 。 

上 述 的 基于 动物 时 距 知 觉 研究 范式 的 实验 证 实 了 纹 状 体 在 计时 加 工 过 程 中 的 核心 作用 


还 发 现 纹 状 体 和 皮层 的 神经 元 活动 改变 可 以 共同 编码 计时 行为 。 根 据 时 距 加 工 的 纹 状 体 振荡 
频率 模型 (striatal beat frequency model, SBF)， 纹 状 体 很 可 能 是 通过 感知 皮层 振荡 活动 的 变 
化 而 进行 计时 ， 而 黑 质 到 纹 状 体 的 多 巴 胺 能 投射 可 能 起 到 了 调节 计时 的 作用 (Matell & Meck, 
2004)。 前 述 的 Toda 等 人 的 光 遗 传 学 研究 为 黑 质 调节 时 距 加 工 提供 了 另 一 种 可 能 的 解释 。 该 
研究 的 结果 提示 当 黑 质 网 状 部 到 丘脑 的 GABA 能 投射 发 生变 化 时 可 能 会 影响 皮层 活动 ， 而 
纹 状 体检 测 到 这 种 皮层 活动 的 改变 可 能 会 影响 计时 行为 ,前 额 叶 皮质 在 时 距 加 工 中 的 作用 得 
到 了 越 来 越 多 的 证 据 支 持 。mPFC 的 部 分 神经 元 可 以 通过 调节 放电 频率 来 传递 时 距 信 息 。 然 
而 研究 者 们 也 发 现 ， 与 纹 状 体 神经 元 相 比 较 ，mPFC 在 计时 过 程 中 的 神经 元 活动 变化 更 为 复 
杂 ， 可 能 还 同时 编码 了 运动 计划 和 奖赏 期 待 的 相关 信息 (Xu et al., 2014)。 此 外 ，mPFC 还 参 
与 注意 控制 以 及 工作 记忆 的 调节 (J. Kim et al., 2009)， 这 些 因素 也 同样 能 够 影响 时 距 知 觉 的 
加 工 ， 因 此 mPFC 对 于 时 距 加 工 的 作用 机 制 可 能 是 多 角度 的 。 纹 状 体 和 mPFC 的 部 分 神经 
元 在 时 距 知 觉 加 工 过程 中 还 表现 出 一 种 斜坡 式 放电 (ramping activity) 模 式 。 这 种 放电 模式 在 
从 放电 开始 到 峰值 的 过 程 与 当前 时 距 有 良好 的 匹配 性 ,有 研究 者 依据 此 放电 模式 提出 了 斜坡 
活动 模型 (Ramping activity model)， 认 为 大 脑 可 以 通过 整合 这 些 放电 信息 计算 时 距 (Hass & 
Durstewitz, 2016; Xu et al., 2014)。 当 前 在 动物 研究 中 还 证 实 了 海马 能 够 影响 时 距 知 觉 的 加 工 。 
> 在 进行 时 距 判 断 的 过 程 中 ,往往 需要 将 当前 时 距 与 记忆 中 储存 的 时 距 相 比较 , 从 而 估计 时 间 。 
CO 因此 , 海马 作为 编码 记忆 的 重要 脑 区 ， 其 对 于 时 距 加 工 的 影响 更 可 能 是 在 记忆 存储 方面 。 需 
要 注意 的 是 ， 由 于 当前 时 距 信 息 的 传递 与 加 工 过 程 并 不 明确 , 各 脑 区 对 时 距 知 觉 的 作用 机 制 
的 解释 往往 是 依据 现 有 的 时 距 知 觉 加 工 理论 模型 。 而 这 些 实验 研究 的 积累 , 将 有 助 于 揭示 时 
距 知 觉 加 工 的 真实 过 程 。 
3.2 神经 递 质 在 时 距 知 觉 相 关 神 经 环 路 中 的 作用 
在 探索 时 距 知 觉 神经 机 制 的 过 程 中 ， 研 究 者 们 逐渐 发 现 一 些 神经 递 质 参 与 了 时 距 知 觉 
的 加 工 ， 多 巴 胺 、5- 羟 色 胺 (5-HT) 、 乙 酰 胆 碱 、 谷 氨 酸 以 及 GABA 等 ， 这 些 神经 递 质 乱 
能 参与 了 时 距 知 觉 相 关 信 息 在 脑 区 之 间 的 传递 。 
n: 普遍 认为 ， 纹 状 体 的 多 巴 胺 能 通路 与 动物 的 内 部 时 钟 的 速率 有 关 ， 是 时 距 知 觉 重 要 的 
.二 神经 物质 基础 (Jones & Jahanshahi, 2009)。 最 新 的 研究 发 现 ， 在 一 项 6s 的 PI 任务 中 ， 阻 断 
AS 大 鼠 背 内 侧 纹 状 体 中 的 D1 和 D2 受 体 可 以 延迟 鼻 触 行为 的 停止 时 间 ， 同 时 ， 阻 断背 外 侧 和 
背 内 侧 纹 状 体 D2 受 体 还 会 延迟 鼻 触 行为 的 开始 时 间 。 这 表明 纹 状 体 的 多 巴 胺 水 平 可 能 有 具 
一 有 调节 计时 的 开始 和 结束 的 功能 (De Corte, Wagner, Matell, & Narayanan, 2019)。 黑 质 损 毁 
€ (局 部 注射 6-OHDA) 可 以 损伤 大 鼠 在 PI 任务 中 的 时 距 知 觉 ， 而 向 大 鼠 腹 腔 注射 左旋 多 巴 
(多 巴 胺 前 体 )， 可 以 恢复 其 时 距 知 觉 接近 正常 水 平 (Meck, 2006)， 提 示 黑 质 的 多 巴 胺 能 通 
也 可 能 参与 时 距 知 觉 的 加 工 。Parker 等 研究 者 训练 大 鼠 执 行 时 距 知 觉 任务 ( 要 求 大 鼠 等 待 
12s 再 按压 杠杆 ， 相 当 于 DRLL 程序 )， 在 此 过 程 中 记录 大 鼠 内 侧 额 叶 皮层 (MFC) 的 神经 
元 活动 ， 并 且 在 该 脑 区 局 部 给 予 D1 型 多 巴 胺 受 体 (DI1DR) 激动 剂 SKF82958， 结 果 发 现 
这 种 药物 干扰 了 大 鼠 的 时 距 知 觉 行为 ， 表 现 为 降低 了 大 鼠 的 反应 准确 性 。 此 研究 中 ， 在 注 
HF SKF82958 Jig, MFC 中 代表 计时 加 工 的 斜坡 式 神经 活动 也 随 之 减弱 (Parker et al., 2015), 
提示 了 MFC 神经 元 对 时 距 知 觉 的 编码 会 受到 多 巴 胺 水 平 的 影响 。 
在 进一步 的 研究 中 ，Kim 等 研究 者 训练 中 脑 腹 侧 被 盖 区 CVTA) 6-OHDA 注射 导致 多 
巴 胺 缺乏 的 小 鼠 执行 12s 时 路 知觉 任务 (要 求 小 鼠 等 待 12s 再 按压 杠杆 ,相当 于 DRLL fE 
序 )， 并 且 记 录 MFC 神经 活动 。 结 果 发 现 VIA 多 巴 胺 缺乏 的 小 鼠 在 计时 期 间 ， 其 MFC 的 
delta 频率 神经 活动 减弱 ; 通过 光 遗 传 技 术 刺 激 MFC 中 DIDR+ 的 神经 元 可 以 增加 MFC 神 
经 元 的 斜坡 式 活 动 ， 以 delta 频率 (2QHz) 刺激 MFC-D1DR+ 神 经 元 还 可 以 补偿 VTA 多 巴 胺 
耗竭 引起 的 时 距 知觉 行为 的 损伤 (Y C. Kim et al., 2017)。 可 见 VTA 到 MFC 的 多 巴 胺 能 投射 
参与 了 时 距 知觉 的 加 工 。 在 Kim 和 Narayanan 后 续 的 研究 中 特异 性 地 记录 了 MFC 的 
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DIDR+ 神 经 元 ， 结 果 发 现 此 类 神经 元 在 计时 间隔 的 早期 会 出 现 斜坡 式 反应 ， 并 且 在 计时 间 
隔 的 早期 刺激 MFC 的 D1IDR+ 神 经 元 可 以 补偿 由 于 中 脑 多 巴 胺 缺乏 而 引起 的 时 距 知 觉 行 关 
的 损伤 (Y. C. Kim & Narayanan, 2019)。 这 一 结果 更 清楚 的 表明 中 脑 多 巴 胺 能 投射 能 够 通过 
影响 MFC 的 DIDR+ 神 经 元 从 而 调节 时 距 知 觉 。 

Meck 等 研究 者 还 考察 了 胆 碱 能 通路 对 时 距 知觉 的 影响 (采用 20s PI 范式 )， 结 果 发 现 胆 碱 
能 受 体 阻 断 剂 阿托品 干扰 了 大 鼠 的 时 间 分 辩 能力 ， 并 且 可 以 使 峰值 时 间 右 移 。 研 究 认 为 胆 
碱 能 系统 可 能 影响 的 是 时 距 知觉 任务 中 时 间 记 忆 的 存储 速度 (Meck, 1996; Meck & Church, 
1987)。 此 外 还 有 研究 发 现 母 杀 饮 食 中 补充 胆 碱 可 以 促进 子 代 的 时 距 知 觉 能 力 和 时 间 记 忆 
(Cheng, Scott, Penney, Williams, & Meck, 2008)。 研 究 者 在 胚胎 期 (ED) 12-17 天 ， 在 母 鼠 的 
饮食 中 补充 胆 碱 ， 并 考察 子 代 成 年 后 的 时 距 二 分 任务 (2s vs.8s， 听 觉 和 视觉 信号 )。 结 果 
发 现 ， 产 前 补充 胆 碱 可 以 显著 提高 子 代 大 鼠 对 目标 时 距 的 敏感 性 。 还 有 研究 者 提出 这 种 胆 
碱 能 水 平 的 改变 可 能 会 影响 纹 状 体 中 间 神 经 元 对 纹 状 体 中 型 多 环 神 经 元 的 调节 ， 从 而 影响 
时 距 知觉 (Coull Cheng, & Meck, 2011)。Daniels 等 人 在 大 鼠 执行 一 项 复合 FI 任务 〈 类 似 混合 
固定 时 距 法 ) 研究 中 发 现 ， 注 射 四 甲 双环 庚 胺 (mecamylamine， 一 种 乙酰 胆 碱 受 体 持 抗 
AW) 可 以 使 已 经 注射 尼古丁 (一 种 乙酰 胆 碱 受 体 激 动 剂 ， 其 可 以 干扰 计时 行为 ) 的 大 鼠 迅 速 
地 恢复 正常 的 时 距 知 觉 ， 提 示 乙 酰 胆 碱 受 体 可 能 介 导 了 尼古丁 对 于 时 距 知 觉 的 干扰 (Daniels 
et al., 2015). 
相对 于 多 巴 胺 和 乙酰 胆 碱 ，5-HT、 谷 氨 酸 和 GABA 在 时 距 知 觉 加 工 中 的 研究 较 少 。 一 
些 研究 发 现 $S-HI2A/2C 受 体 激 动 剂 DOI 可 以 降低 大 鼠 在 离散 试验 任务 中 对 于 时 距 的 辨别 ， 
而 选择 性 5-HT2A 拷 抗 剂 可 以 阻 断 这 一 作用 (Body et al., 2006)， 这 一 结果 也 得 到 了 其 他 类 似 
研究 的 证 实 (Body, Chiang, et al., 2002; Halberstadt et al., 2016)。 然 而 ， 这 些 研究 都 是 全 身 给 
予 药物 ， 尚 不 清楚 5-HT 通 路 影响 时 距 知 觉 的 脑 机 制 。Hata 提 出 谷 氨 酸 可 能 是 时 距 知 觉 加 工 
的 重要 递 质 (Hata, 2011)， 因 为 皮层 到 纹 状 体 的 投射 主要 是 谷 氨 酸 能 (Matell & Meck, 2004), 
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= 但 是 其 对 于 时 距 加 工 的 具体 作用 机 制 仍 缺 乏 直接 的 证 据 。 有 研究 通过 PI 程 序 发 现 NMDA 受 
R 体 (离子 型 谷 氨 酸 受 体 的 一 个 亚 型 ) 持 抗 剂 MK-801 能 够 影响 时 距 知 觉 ， 但 是 此 研究 也 是 全 身 
= 注射 ， 难 以 得 知 其 作用 机 制 。Toda 等 研究 者 利用 光 遗 传 技术 证 实 了 黑 质 网 状 部 GABA 能 
AS 射 能 够 影响 计时 行为 (Toda et al., 2017)， 但 是 其 明确 的 作用 机 制 仍 需 要 进一步 的 研究 。 


在 时 距 知 觉 加工 的 神经 网 络 中 ， 多 巴 胺 能 通路 起 到 了 非常 重要 的 调节 作用 。 大 量 的 研 
= 完 都 证 实 中 脑 腹 侧 被 盖 区 到 皮层 的 多 巴 胺 能 投射 ， 以 及 黑 质 致密 部 到 纹 状 体 的 多 巴 胺 能 
© 射 都 在 时 距 知 觉 加 工 过 程 中 发 挥 重要 的 作用 。 其 中 ， 中 脑 腹 侧 被 盖 区 到 皮层 的 多 巴 胺 能 
射 可 能 通过 同步 化 皮层 神经 活动 ， 或 者 影响 皮层 神经 元 的 斜坡 活动 模式 从 而 调节 时 距 知 
觉 ， 而 黑 质 致密 部 的 多 巴 胺 能 传 出 对 纹 状 体 中 型 多 琼 神经 元 (MSN) 的 突 触 连结 强度 有 调节 
作用 ， 这 可 能 是 其 调节 纹 状 体 计 时 加 工 的 重要 机 制 (Matell & Meck, 2004)。 早 期 对 于 胆 碱 能 
通路 的 研究 主要 关注 其 对 于 记忆 存储 速度 的 影响 ， 近 年 来 ， 纹 状 体 微 环 路 的 相关 研究 提示 
了 男 一 种 可 能 的 机 制 。 在 这 条 微 环 路 中 ， 纹 状 体 的 紧张 活跃 神经 元 (TAN) 传 递 胆 碱 能 递 质 
到 快速 放电 中 间 神 经 元 (FSD， 再 通过 GABA 能 投射 抑制 时 距 加 工 的 核心 神经 元 一 一 中 型 多 
环 神 经 元 (Coull et al., 2011)。 因 此 胆 碱 能 系统 可 能 通过 影响 这 条 微 环 路 (TAN-FSI-MSN 
circuibD 从 而 调节 时 距 加 工 。 同 时 ， 这 条 环 路 中 ，GABA 作 为 抑制 型 神经 递 质 也 发 挥 着 重要 
作用 。 但 是 ， 对 于 5-HT、GABA 和 谷 氨 酸 这 些 神经 递 质 ， 由 于 其 广泛 存在 于 中 枢 ， 其 作用 
方式 可 能 更 为 复杂 且 缺 乏 特异 性 ， 在 未 来 的 研究 中 ， 还 需要 采用 更 多 的 精细 实验 设计 ， 探 
索 这 些 神 经 递 质 在 时 距 知 觉 加 工 神经 网 络 中 的 作用 机 制 。 
4. 总结 与 展望 
综 上 所 述 ， 研 究 者 通过 多 种 神经 生物 学 研究 手段 ( 核 团 损毁 、 神 经 元 记录 以 及 光 遗 传 技 
术 等 )， 为 探索 时 距 知 觉 的 脑 机 制 提 供 了 大 量 的 证 据 。 时 距 知 觉 的 动物 研究 范式 在 此 过 程 中 
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起 到 了 至 关 重 要 的 作用 。 当 前 动物 研究 中 常用 的 时 距 知 觉 研究 范式 主要 是 时 间 二 分 任务 、 峰 
值 间隔 法 、 低 比率 差别 强化 法 和 自由 操作 心理 物理 法 。 尽 管 这 些 研究 范式 都 能 够 反映 个 体 时 
距 估 计 的 快慢 , 但 是 其 侧重 点 各 有 不 同 ; 时 间 二 分 任务 能 够 更 好 的 体现 时 间 敏 感性 ; 峰值 间 
隔 法 和 低 比 率 差 别 强 化 法 则 更 倾向 于 反映 实验 动物 主观 对 于 时 距 的 估计 , 其 中 低 比率 差别 强 
化 法 更 接近 人 类 研究 中 的 产生 式 法 ; 自由 操作 心理 物理 法 操作 快速 , 因此 可 用 于 较 长 时 距 的 
相关 研究 中 。 此 外 ,还 有 一 些 不 需要 对 动物 进行 前 期 行为 学 训练 的 研究 时 距 知 觉 的 方法 , 包 
括 失 匹配 负 波 以 及 观察 录制 法 。 其 中 失 [ 匹 配 负 波 适合 探索 不 受到 注意 影响 的 时 距 知 觉 , 而 观 
察 录制 法 则 可 以 考察 动物 在 自然 活动 状态 下 对 于 时 距 的 估计 ,根据 不 同 的 实验 需求 选择 合适 
的 实验 范式 或 者 建立 新 的 实验 范式 ， 将 有 助 于 探索 时 距 知 觉 的 内 在 机 制 。 
当前 动物 时 距 知觉 神经 机 制 的 研究 已 经 证 实 内 侧 额 叶 皮 层 的 多 巴 胺 受 体 阳 性 神经 元 能 
够 编码 计时 行为 (Parker et al., 2015), 并 且 这 种 编码 受到 来 自 中 脑 腹 侧 被 盖 区 的 多 巴 胺 能 投射 
的 影响 (Y. C. Kim et al., 2017)。 除 了 多 巴 胺 能 环 路 ， 还 有 研究 者 发 现 乙 酰 胆 碱 可 能 主要 影响 
时 距 知 觉 任务 中 时 间 记 忆 的 存储 速度 (Meck, 1996); 5- 羟 色 胺 (5-HT) (Halberstadt et al., 2016)、 
谷 氨 酸 (Hata, 2011) 以 及 GABA(Toda et al., 2017) 等 神经 递 质 很 可 能 也 参与 了 时 间 信 息 传递 ， 
但 是 此 类 神经 递 质 的 研究 证 据 仍然 较 少 且 缺 乏 特异 性 。 在 未 来 的 研究 中 , 除了 进一步 考察 时 
> 距 知 觉 相关 脑 区 对 时 距 知 觉 的 编码 以 及 神经 递 质 在 脑 区 之 间 对 时 距 知 觉 信息 的 传递 ,还 可 以 
利用 动物 研究 的 特点 ， 从 更 多 的 角度 对 其 进行 探索 。Nowark 等 研究 者 提出 MMN 成 分 变化 
可 以 作为 甄别 老年 人 时 距 知 觉 衰退 的 早期 指标 (Nowak et al., 2016)， 在 动物 研究 中 可 以 对 同 
动物 进行 长 期 记录 , 纵向 观察 其 衰老 过 程 MMN 成 分 的 变化 , 进而 探索 时 距 知觉 随时 间 推 
进 的 动态 改变 及 其 可 能 的 机 制 ; 有 研究 者 从 基因 多 态 性 的 角度 分 析 了 多 种 神经 递 质 相关 基因 
以 及 时 钟 基因 对 时 间 知 觉 的 影响 (Marinho et al.,2018)， 发 现 基 因 多 态 性 与 影响 时 间 判 断 的 多 
种 行为 表 型 有 关 ， 利用 转基因 动物 ， 可 以 深入 探索 目标 基因 在 时 距 知 觉 加 工 中 的 作用 ; 跨 通 
道 的 时 距 知 觉 研 究 也 可 以 提供 新 的 思路 , 已 有 研究 证 实 一 些 特定 条 件 下 的 声音 刺激 可 以 扭曲 
个 体 对 于 视觉 刺激 的 时 距 知 觉 , 并 且 这 种 现象 更 可 能 是 由 跨 通 道 整合 所 引起 而 非 由 于 唤醒 度 
的 提高 (Asaoka & Gyoba, 2016)， 建 立 跨 通道 时 距 加 工 的 动物 研究 范式 ， 结 合 相 关 脑 区 的 电 生 
理 记录 ， 将 有 助 于 考察 时 距 知 觉 的 跨 通道 整合 机 制 。 

时 距 知 觉 在 一 些 神经 精神 类 疾病 中 会 发 生 改 变 ， 甚 至 会 在 疾病 早期 就 表现 出 来 ， 例 如 ， 
= 基于 亨廷顿 动物 模型 的 研究 证 实时 距 知 觉 在 亨廷顿 病症 状 出 现 之 前 就 会 发 生 改变 (Hohn et 
一 al., 2011)， 近 期 的 人 类 研究 也 指出 秒 上 时 距 知 觉 的 损伤 或 许可 以 作为 帕 金 森 疾病 的 早期 标志 
FT (Bernardinis, Atashzar, Jog, & Patel, 2019)， 这 些 证 据 都 提示 时 距 知觉 或 许可 以 用 于 一 些 疾 病 
的 早期 识别 。 以 神经 精神 类 疾病 的 模型 动物 为 研究 对 象 ， 结合 时 距 知 觉 的 动物 研究 范式 , 一 
方面 可 探索 疾病 发 生发 展 以 及 治疗 过 程 中 时 距 知 觉 的 变化 ， 考 察 其 作为 生物 学 标志 的 可 能 
ME; 男 一 方面 也 将 有 助 于 揭示 时 距 知 觉 的 神经 机 制 。 己 经 有 研究 者 在 亨廷顿 病 (Garces et al., 
2018) 以 及 精神 分 裂 症 (Deane et al., 2017) 的 模型 动物 中 探索 了 其 对 于 时 距 知 觉 的 影响 ， 在 未 
来 的 研究 中 ,还 可 以 考虑 将 时 距 知 觉 的 动物 实验 扩展 到 抑郁 症 、 疼 痛 以 及 自 闭 症 的 研究 领域 。 
Thénes 和 Oberfeld 在 2015 年 的 一 项 meta 分 析 中 ， 通 过 统计 近年 来 抑郁 患者 的 时 距 知 觉 ， 
证 实 了 抑郁 对 主观 时 间 流 动 以 及 时 距 知 觉 都 有 中 等 程度 的 影响 (Thones & Oberfeld, 2015); XE 
年 来 还 有 较 多 研究 探索 了 疼痛 对 于 时 距 知 觉 的 影响 ,例如 有 研究 者 证 实 人 类 被 试 在 冰 水 产生 
的 冷 压痛 过 程 中 执行 时 间 二 分 任务 时 ， 其 时 距 知觉 会 延长 (Rey etal., 2017)， 这 一 现象 在 最 近 
发 表 的 急性 炎症 痛 模 型 大 鼠 执行 时 间 二 分 任务 的 研究 中 也 得 到 了 证 实 (Liu， Wang, Wang, & 
Luo, 2019)， 但 仍然 需要 考察 更 多 疼痛 动物 模型 结合 多 种 时 距 知 觉 研 究 范 式 验 证 此 现象 并 揭 
示 其 中 的 机 制 ， 自 闭 症 的 研究 ， 随 着 发 病 率 的 大 幅度 升 高 ， 越 来 越 受 到 研究 者 的 关注 。 己 有 
研究 证 实 自 闭 症 谱系 被 试 与 神经 典型 被 试 的 时 距 知 觉 存在 差异 (Doenyas, Mutluer, Genc, & 
Balci, 2019; Jurek et al., 2019)， 但 是 其 机 制 仍 在 探索 之 中 。 通 过 建立 抑郁 、 疼 痛 或 者 自 闭 症 
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的 动物 模型 ,结合 时 距 知 觉 研究 范式 ,考察 其 对 时 距 知 觉 的 影响 及 其 机 制 , 将 有 助 于 揭示 这 
些 疾病 的 内 在 机 制 及 其 对 认 知 加 工 的 影响 。 
时 距 知 觉 的 信息 加 工 (information processing) 相 关 研 究 与 建 模 是 此 领域 的 热点 ， 也 存 
在 大 量 争 议 。 基 于 标量 期 待 理论 (scalar timing theory) 的 节拍 器 - 累 nina 
accumulator model, PA model)(Gibbon, Church, & Meck, 1984) 认 为 大 脑 存 在 特定 的 编码 时 距 知 
觉 的 脑 区 。 随 着 研究 的 发 展 ， 基 于 PA 模型 产生 的 纹 状 体 振荡 频率 模型 (striatal beat frequency 
model, SBF)(Meck, Penney, & Pouthas, 2008) 提 出 时 距 知 觉 的 加 工 可 能 涉及 包括 纹 状 体 和 皮质 
在 内 的 更 为 广泛 的 脑 网 络 。 状 态 依 赖 网 络 模 型 则 认为 时 距 知 觉 依 赖 于 广泛 存在 于 脑 区 的 神经 
和 突 触 的 可 重复 性 动态 变化 (Buonomano, 2000), 而 并 非特 定 的 神经 机 制 。 一 些 研究 对 这 两 类 
理论 模型 进行 了 比较 , 例如 Kleinmann 等 研究 者 以 恒 河 猴 为 研究 对 象 , 采用 改良 的 混合 固定 
时 距 法 ， 观 察 恒 河 猴 对 两 个 先后 开始 的 时 距 的 反应 频率 ， 结 果 却 发 现 无 论 是 传统 的 节拍 器 - 
累加 器 模型 还 是 状态 依赖 网 络 模型 都 需要 进一步 的 修正 才能 够 对 实验 结果 进行 解释 
(Kleinman, Sohn, & Lee, 2016)。Hass 和 Durstewitz 在 近期 的 综述 中 总 结 了 当前 常见 时 距 知觉 
信息 加 工 模型 , 并 且 提 到 个 体 对 于 时 距 的 判断 ， ee i 县 过 程 中 的 固有 
属性 或 “副产品 ?”。 这 些 来 自 不 同感 觉 模 态 不 同 脑 区 的 时 间 信 息 可 能 以 贝 叶 斯 最 优 的 方式 
(Bayesian optimal way) 在 特定 的 时 间 中 枢 〈 比 如 前 额 叶 皮 Hee eee 进行 计算 、 整 合 和 
决策 (Hass 训 Durstewitz,2016)。 一 直 以 来 ， 动 物 研 究 在 生理 和 行为 学 研究 结果 都 对 上 述 理论 
模型 的 建立 与 验证 提供 着 重要 的 依据 和 支持 , 例如 动物 研究 中 神经 元 记录 技术 以 及 光 遗 传 技 
术 为 验证 前 额 叶 皮层 , 纹 状 体 和 中 脑 腹 侧 被 盖 区 在 时 距 加 工 中 的 作用 及 其 环 路 机 制 提供 了 大 
量 证 据 (De Corte et al., 2019; Y. C. Kim et al., 2017)， 其 中 多 个 脑 区 发 现 的 神经 元 斜坡 式 反应 
更 是 有 力 支持 了 时 距 加 工 的 神经 整合 模型 (Wittmann, 2013)。 在 未 来 的 动物 实验 研究 中 , 可 以 
考虑 同步 记录 多 个 脑 区 在 时 距 知觉 加 工 过 程 中 神经 编码 模式 ， 分 析 其 脑 区 之 闻 的 信息 交互 ， 
从 整体 时 距 加 工 环 路 的 角度 进行 探索 ， 例 如 皮质 - 纹 状 体 环 路 以 及 皮质 -小 脑 环 路 (Coull etal., 
2011); 还 可 以 开展 更 多 突 触 水 平和 分 子 水 平 的 研究 ， 与 计算 神经 科学 相 结 合 ， 探 索 更 为 接 
近 真 相 的 时 距 知 觉 信息 加 工 模型 。 
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Animal research paradigm and related neural mechanism of interval timing 
WENG Chunchun; WANG Ning 
(CAS Key Laboratory of Mental Health, Institute of Psychology, Chinese Academy of Sciences, 
Beijing 100101 China) (Department of Psychology, University of Chinese Academy of Sciences, 
Beijing 100049 China) 

Abstract: In exploring the brain mechanism of interval timing, animal research, compared with 
human subjects, can provide more evidence in pharmacology, molecular biology, single neuron 
electrophysiology and optogenetics. At present, the commonly used animal research paradigms of 
interval timing include temporal bisection task, peak-interval procedure and differential 
reinforcement of low rates. To be well fit for different research need, animal research paradigms are 
often adjusted. Animal research of interval timing were discussed from two aspects: (1) the 
introduction and comparison of the commonly used animal research paradigms of interval timing; 
(2) the research progress of neural mechanism of interval timing based on these paradigms, to 
provide a reference for further psychological research on time perception. 
Key words: Interval timing; Animal research; Experimental paradigm; Neural mechanism; Time 
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